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旱地作物碳素同化作用对氮素营养的响应
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摘　要　氮素营养与碳素同化作用间的相互关系是农学和生态学共同关注的研究热点之一。随着研

究手段的改进,近年来对这一问题的研究有了较大的进展。结合自己的研究结果,就氮素营养对旱地

作物碳素同化的各个生理过程的调控作用进行了简要评述。
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Abstract　T he rela t ion betw een n it rogen nu trit ion and pho to syn thesis of crop is impo rtan t

from an agricu ltu ra l and a eco logica l po in t of view. W ith the develop ing of variou s equ ipm en t

of research, th is rela t ion sh ip has been m ade p rogress in recen t years. A cco rd ing to the research

w o rk, it is summ arizes the regu la t ion s of n it rogen nu trit ion on pho to syn thet ic p rocess, such as

gas exchange characterist ics, ch lo rophyll, elect ron tran spo rt componen ts, carbon assim ila t ing

enzym es, et a l.
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在我国干旱半干旱地区,土壤水分和氮素营养严重亏缺,并共同限制着作物水分利用和产量

形成过程。大量研究工作表明施肥对提高水分利用和同化作用有着明显的作用,其中氮素营养是

调控旱地作物生长、群体发展、提高同化生产率和水分利用的重要措施之一[1, 6 ]。

近年来,旱地农田水肥关系与调控技术引起许多学者的关注[1, 2, 6, 15 ] ,研究水肥耦合效应机

理,尤其是氮代谢与碳同化作用的关系对提高旱地作物生产力具有重要意义,亦有利于阐明氮素

营养对作物光合生产率的调节机理。结合自己的研究结果,就氮素营养对旱地作物碳素同化生理

过程的调控效应进行简要评述。
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1　光合能力

正常水分条件下,氮素水平对作物叶片光合强度的影响有一最适点,氮素水平过低或过高,

光合强度均降低。作物受到水分胁迫后光合强度均下降,其敏感性受叶片含氮量的调控。正常水

分或轻度干旱条件下,高氮营养的作物具有较高的光合强度,而在严重干旱下,高氮处理的光合

强度又小于低氮处理,即随着干旱程度的增加,高氮营养对作物叶片光合强度由促进转为抑制

(表 1) [7, 11, 12 ]。因此,氮素营养提高旱地作物生产力应根据土壤水分状况等条件来定,如改善土壤

根际环境可提高和维持根系活力,促进根系的发育,可明显提高旱地作物的光合累积[10 ]。
表 1　　不同土壤水分条件下小麦叶片水分状况和光合特性对氮营养的响应

　　　土壤含水量ö% 13. 36 (干旱) 13. 77 (供水)

氮肥用量ökg·hm - 2 0 270 420 600 0 270 420 600
叶片相对含水量ö% 73. 70a 69. 49a 69. 22a 71. 03a 90. 84a 92. 78a 91. 89a 88. 95a
光合速率öΛmo l·m - 2·s- 1 7. 37a 6. 16b 5. 57b 5. 02c 11. 87a 11. 92b 12. 85b 14. 77c
气孔导度ömo l·m - 2·s- 1 0. 098a 0. 084b 0. 078bc 0. 076c 0. 18a 0. 19a 0. 20a 0. 236b
细胞间隙CO 2浓度öΛl·L - 2 214a 222b 227b 233b 198a 204a 204a 198a
气孔限制值ö% 42. 56a 40. 37 38. 46ab 35. 71b 46. 85a 45. 50a 45. 81a 47. 03a
光合限制因素 - N SL N SL N SL - SL SL SL

　注: (1) N SL 为非气孔限制, SL 为气孔限制; (2) 测定时干旱处理的土壤含水量为 11. 94±0. 24% (2 m 土层平均值) ,湿润处

理为 14. 52±0. 83% ; (3) 采用 SSR 统计法, a、b 和 c分别表示小麦在一定土壤水分不同施肥条件下各参数在 0. 05水平

显著。

作物叶片光合能力 (指在光饱和及其它条件为最适情况下的单叶光合强度)和叶层有机氮含

量高度相关,玉米、水稻和大豆叶片光合强度对叶片含氮量的响应曲线明显不同[15 ]。当叶片含氮

量因物种、叶龄、生长期间氮素可利用率及光照水平的不同而变化时,可观察到光合作用和氮素

高度密切的相互关系[16 ]。

2　气孔导性

气孔是控制作物叶片气体交换的通道,影响碳素同化能力的强弱。作物在干旱条件下,高氮

营养处理气孔导度的降低程度明显大于低氮营养处理[7, 11, 12 ] ,这是由于低氮叶片有较大的渗透

调节和较小的细胞壁弹性[12 ] ,高氮叶片的气孔关闭程度比低氮叶片大[17 ]。在干旱条件下,低氮叶

片可溶性糖积累比高氮叶片少,因而低氮叶片保卫细胞丧失的水分少于高氮叶片,使气孔关闭度

较小。但也有高氮叶片气孔导度对干旱的敏感性比低氮处理叶片降低的报道[13 ]。我们研究后认

为,土壤水分状况和氮素营养对小麦叶片气孔导度具有明显的影响,氮素对气孔导度的效应随土

壤水分条件而异,在干旱条件下气孔导度随氮素用量的增加而降低,在湿润条件下气孔导度随氮

素营养增加而增加[1 ]。

作物受旱后积累的ABA 可导致 K+ 从保卫细胞中流出, 使气孔关闭[10 ] , 低氮棉花叶片的

ABA 含量明显高于高氮棉花叶片,而且低氮棉叶开始积累ABA 的水势阈值也高于高氮棉叶。

因此,低氮叶片气孔对干旱更为敏感[14 ] ,低氮作物叶片气孔关闭可能是受ABA 合成能力的调

节。

在一定的气孔导度范围内 (≥200 mmo l·m - 2·s- 1) ,气孔导度和光合强度之间存在线性相

关,而当气孔导度小于 200 mmo l·m - 2·s- 1时,二者之间存在着非线性关系[10 ]。氮素营养不影

响气孔导度和光合强度之间的相关性[20 ] ,而M o rgan 认为高氮处理叶片光合强度和气孔导度之

间存在线性关系,即在较大的气孔导度下光合速率并不增大[11 ]。氮素营养对光合作用的限制部
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位及作用大小有一定的调控作用。干旱条件下,高氮处理叶片光合气孔限制值明显高于低氮叶

片,表明气孔关闭对高氮叶片光合强度限制更大 (表 2) [7, 12 ]。但也有人认为缺氮植物的光合气孔

限制程度较大[10 ]。
表 2　　干旱条件下氮素营养对小麦叶片细胞间隙 CO 2浓度和光合气孔限制值的影响

项　　目 细胞间隙CO 2浓度öΛl·L - 1 光合气孔限制值ö%

离体时间öm in 0 10 20 30 40 0 10 20 30 40

高氮处理 252 178 97 143 205 18 24 35 37 19

低氮处理 281 265 231 253 291 30 54 81 63 42

3　光合色素

在旱地农业生产中,作物绿叶持续时间和绿叶持续期随着氮肥用量的适当增加而延长,但过

多的氮肥不利于保持一定的绿叶面积[3 ]。在正常大气CO 2 浓度下的高氮营养和CO 2 倍增均能提

高大豆叶片单位鲜重的叶绿素和类胡萝卜素含量[5 ] ,类萝卜素尤其是 Β- 胡萝卜素能猝灭不稳

定的三线态叶绿素和具有强氧化作用、对光合膜有潜在破坏作用的单线态氧,从而保护受光激发

的叶绿素免遭光氧化的破坏,降低光合膜受损的程度。

4　光合电子传递能力

增施氮肥可改善作物光合功能,提高代表 PSÊ 活性和光合潜在量子转化效率的 FV öF 0 和

F döF s的比值 (表 3) [5 ]。当作物较充分地获得氮素时,有助于它们合成更多的、在光合作用中起重

要作用的、以蛋白质为主体的光合碳循环中的各种酶,以及光合电子传递系统中的许多电子传递

体等成份,这些成份含量的增加,有利于把所捕获的光能以更高的速度和效率转化为生物化学

能。
表 3　在不同氮素水平下大豆叶片 FvöF 0, FvöFm 和 FdöF s比值的影响

氮素水平 FvöF0 FvöFm FdöF s

LN 1. 788±0. 175 0. 640±0. 024 1. 310±0. 084

HN 2. 108±0. 132 0. 678±0. 1014 1. 505±0. 080

　注:表中的LN 和HN 分别表示不施和施 5 g尿素ö盆,在CO 2浓度为 350 Λl·L - 1环境下测定。表中 Fo 为固定荧光, Fm 最大

荧光, Fv为可变荧光, Fd为荧光下降, F s为稳态荧光。

荧光光化学猝灭系数 (∆P )是对氧化态的一种量度,表示 PSÊ 反应中心开放部分的比例[19 ] ,

从表 4 中可知,增施氮肥并不能提高 ∆P 值,低氮营养处理能增加 PSÊ 反应中心开放部分的比
例,而减少其关闭部分的比例,有利于 PSÊ反应中心的电荷分离,提高 PSÊ电子传递能力。所以
高氮营养并不利于为光合碳同化提供更充足的A T P 和NAD PH ,同时高氮并不能降低叶片的非

辐射能量耗散[8 ]。Evan s和T erash im a (1987)也认为氮素营养对叶绿体类囊体膜的电子传递影响

不大,参与光反应的各个部分基本不受氮素营养水平的影响[9 ]。
表 4　　氮素亏缺下向日葵叶片叶绿素 a荧光参数的变化

项　　目 F0 Fv Fm FvöF0 FvöFm ∆P ∆N P

对　　照 225 1010 1232 4. 49 0. 82 0. 790 0. 421
氮素亏缺 212 1110 1322 5. 24 0. 84 0. 851 0. 462

P N S N SS 3 N S N S 3 3 3 N S

　注: 测定时在 25℃和前暗处理 20 m in, 数据为 3 次平均值。用 studen t s t - test 来检验显著性差异 (N S 不显著, 3 P =

0. 05, 3 3 3 P= 0. 001) ,表中 ∆P 为荧光光化学猝灭系数, ∆N P荧光非光化学猝灭系数。
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5　光合酶活性

作物叶片中R uBPCaseöO ase 活性除了受CO 2、光和水分等因素的控制外,还受生长期间氮

素可利用性的影响。氮素营养对R uBPCaseöO ase活性影响较大。干旱条件下,作物叶片R uBP2
CaseöO ase 活性下降,但高氮处理叶片R uBPCaseöO ase 活性比低氮叶片的R uBPCaseöO ase 活

性高[9 ]。M o rgan 认为在- 2. 0M Pa 左右的低水势下,高氮处理叶片的羧化效率为 0. 136,而低氮

处理叶片的羧化效率为 0. 126,说明高氮营养小麦叶片的R uBPCase仍比低氮处理叶片高[12 ]。同

时N H + 4的存在促进了 FBP 酶、R u- 5- P 激酶和BuBPCase的活性[18 ] ,因此,干旱条件下,氮素

营养还通过N H + 4的形式改变叶绿体的间质 pH 来促进暗反应酶类的活性。

随着氮素水平的提高, R uBPCaseöO ase 的两种催化活性均有所增加,且加氧活性的增加相

对大于羧化活性的增加 (表 5) ,氮水平在N 3以上时,以单位蛋白质为基础的R uBPCaseöO ase活

性基本不再增加,但由于叶片可溶蛋白质含量是随氮水平而提高的,故以单位叶面积或单位叶重

为单位的R uBPCaseöO ase活力仍是增加的[4 ]。
表 5　　不同氮水平下冬小麦叶片R uBPCaseöO ase活力的变化

代　　号
施氮量ö

kg·hm - 2

RuBPCase活性ö

Λmo lCO 2·m g- 1蛋白·m in- 1)

RuBPO ase活性ö

Λmo lO 2·m g- 1蛋白·m in- 1

N 1 0 0. 3118 0. 00887

N 2 48. 0 0. 3396 0. 01099

N 3 94. 5 0. 4156 0. 01806

N 4 142. 5 0. 3794 0. 01925

N 5 189. 0 0. 4147 0. 01894

　注:测定时间为小麦灌浆期。

总之,研究旱作条件下氮素和光合作用的相互关系对生态学和农业生产许多问题具有重要

意义,通过对二者关系的调控为节约氮肥、提高氮素利用效率、增加作物生产力和提高水分利用

效率提供了一条有效途径。
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量或保持不减产,如本实验中红芒麦的C4—C3、C4—C2、C4—C1和宁春 10号的C4—C3处理。

但也存在着相反的结论,在生殖生长期,施加一定水分胁迫,则大大降低籽粒的产量,而干物质量

不减少,如宁春 10号的C4—C2处理。

叶片相对含水量是反映叶片保水能力的指标,宁春 10号在严重干旱的情况下也能保持较高

的含水量,说明宁春 10号的抗旱性比红芒麦强,但两种小麦相比较,宁春 10号的耗水量较大,产

量和水分利用效率都降低,这可能与环境、气候等因素所致,因此认为红芒麦属于节水增产型的

品种,在本地的适应性比宁春 10号强。
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